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RESUMO 

Plantas de florestas tropicais sazonalmente secas são susceptíveis à cavitação dos seus 

vasos, tanto em folhas quanto no lenho, tendo de suportar uma maior tensão na coluna de 

água e gerenciando um trade-off entre eficiência e segurança hidráulica, que se reflete na 

densidade de madeira e estrutura do xilema. Entretanto a inter-relação entre parâmetros 

biológicos e hidráulicos é complexo e pouco explorado, sendo essa correlação essencial 

para melhor compreender as estratégias de tolerância a seca. Objetivou-se com este 

trabalho testar a hipótese que plantas do semiárido apresentam diferentes mecanismos e 

estratégias de tolerância a seca em função da densidade de madeira. Foram analisadas 

características anatômicas, fenológicas e fisiológicas de quatro espécies lenhosas da 

caatinga, pertencentes a dois grupos funcionais, sendo duas de alta densidade de madeira 

(ADM) e duas de baixa densidade de madeira (BDM). O estudo foi desenvolvido em uma 

área de caatinga, semiárido do Brasil, onde foram coletados dados mensais, por um ano, 

da fenologia, potencial hídrico do xilema e condutância estomática. Além disso, amostras 

de folhas e galhos foram realizadas para análise da estrutura anatômica. Foi utilizado o 

software R, na plataforma do RStudio v 1.1.46 – 2009-2018 e SigmaPlot versão 14, para 

análise estatística e produção de gráficos. Assim como previsto, a densidade da madeira 

juntamente à fenologia, anatomia e fisiologia foi determinante para se compreender as 

estratégias de eficiência e segurança hidráulica. As espécies BDM apresentaram uma 

estratégia preventiva, enquanto as espécies ADM foram mais tolerantes à seca. Como 

forma preventiva, as espécies BDM perderam as folhas antes de iniciar a estação seca, 

apresentaram condutividade hidráulica potencial 66,78% maior que espécies ADM, bem 

como maior densidade estomática (24,81%). Entretanto, espécies BDM foram 54,18% 

mais vulneráveis a falhas hidráulicas do que espécies ADM. As espécies ADM 

apresentaram folhas anatomicamente mais resistentes, com presença de fibras gelatinosas 

junto a uma bainha esclerenquimática circundante a nervura central, não sendo observado 

em espécies BDM. Estes dados indicam que espécies ADM possuem uma maior 

tolerância a seca por possuir uma arquitetura hidráulica mais resistente. Por outro lado, 

as espécies BDM usam de estratégias preventivas, mantendo seu potencial hídrico 

elevado para evitar o colapso do sistema hidráulico durante o período seco. Com base 

nesses resultados, a inter-relação de fatores biológicos e hidráulicos determinam o 

desempenho da planta à seca em função do grupo funcional, demostrando que grupos 

funcionais distintos podem apresentar estratégias diferentes em função da seca.  

Palavras-chave: Anatomia vegetal, condutância estomática, densidade da madeira, 

fenologia, grupos funcionais, potencial hídrico, semiárido.  



 

 

ABSTRACT 

Seasonally dry tropical forest plants are susceptible to the cavitation of their pots, both in 

leaves and in the wood, having a greater tension in the water column and managing a 

trade-off between efficiency and hydraulic safety, which is reflected in the density of 

wood and structure of the xylem. However, the interrelationship between biological and 

hydraulic parameters is complex and little explored, and this correlation is essential for 

the best compression of drought tolerance. The objective of this work was to test the 

hypothesis that plants in the semiarid region have different mechanisms and tolerance to 

drought as a function of wood density. The anatomical, phenological and physiological 

characteristics of four woody species from the caatinga were analyzed, belonging to two 

groups, two with high wood density (HWD) and two with low wood density (LWD). The 

study was carried out in a caatinga area, semiarid region of Brazil, where monthly data 

were collected, for one year, on phenology, xylem water potential and stomatal 

conductance. In addition, the leaves and branches were performed to analyze the 

anatomical structure. The R software was used on the RStudio v 1.1.46 - 2009-2018 and 

SigmaPlot version 14 platform, for statistical analysis and graphics production. As 

expected, the density of the wood along with the phenology, anatomy and physiology was 

crucial to understand the goals of efficiency and hydraulic safety. LWD species class a 

preventive strategy, while HWD species were more tolerant to drought. As a preventive 

way, as BDM species lost as leaves before starting the dry season, potential hydraulic 

conductivity dissipation 66.78% higher than HWD species, as well as higher stomatal 

density (24.81%). However, LWD species were 54.18% more vulnerable to hydraulic 

failures than HWD species. The HWD species anatomically more resistant leaves, with 

the presence of gelatinous fibers next to a sclerenchyma sheath specific to a central rib, 

not being observed in LWD species. These data indicate that HWD species have a greater 

tolerance to drought because they have a more resistant hydraulic architecture. On the 

other hand, as LWD species use preventive strategies, maintaining their high water 

potential to prevent the collapse of the hydraulic system during the dry period. Based on 

the results, an interrelation of biological and hydraulic factors determines the plant's 

drought performance as a function of the functional group, demonstrating that adaptive 

groups may differ depending on the drought. 

Keywords: Functional groups, phenology, plant anatomy, semiarid, stomatal 

conductance, water potential, wood density. 
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1. INTRODUÇÃO 

Plantas de florestas sazonalmente secas, gerenciam um trade-off entre eficiência e 

segurança hidráulica (JANSSEN et al., 2020), pois durante a seca sazonal, são 

susceptíveis a cavitação dos seus vasos, tanto em folhas como no lenho devido à  maior 

tensão na coluna de água gerada pelo estresse hídrico. O déficit hídrico favorece a 

expansão de pequenas bolhas de gás, limitando o fluxo da água através dos vasos do 

xilema causando a embolia do vaso (HACKE; SPERRY, 2001). Quando a tensão é muito 

forte, os vasos condutores podem não suportar e ocorrer o colapso do sistema hidráulico 

(SCOFFONI et al., 2017). Além do complexo trade-off entre a segurança e eficiência 

hidráulica, características fenológicas, fisiológicas e morfoanatômicas, indicam estar 

diretamente relacionadas à dinâmica da água na planta, atuando de forma integrada ( Fu 

et al., 2012; De Souza et al., 2015). No entanto, as inter-relações entre os mecanismos 

que configuram as estratégias de resistência a seca em ambientes sazonalmente secos, 

como em regiões semiáridas, são pouco explorados e ainda não estão esclarecidas 

(CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016; GLEASON et al., 2016; SOUZA et al., 2020).  

Com a previsão de aumento da temperatura média global, regiões semiáridas, como a 

caatinga brasileira, estão susceptíveis a varrições em seu ciclo sazonal hidrológico, 

podendo aumentar os níveis de estresse hídrico nas comunidades vegetais 

(GREENWOOD et al., 2017). Nesses ambientes encontram-se espécies lenhosas com 

sistemas condutores hidraulicamente frágeis e resistentes, coexistindo e submetidas as 

mesmas condições de seca (LIMA et al., 2018). O sistema hidráulico de espécies de baixa 

densidade de madeira (BDM), além de serem mecanicamente menos resistentes, e 

susceptíveis a cavitação, apresentem uma maior vulnerabilidade seca, enquanto que, 

plantas de alta densidade de madeira (ADM) são menos susceptíveis a falha hidráulica 

(SCHUMANN; LEUSCHNER; SCHULDT, 2019). Entretanto o fato da coexistência 

dessas plantas em ambientes sazonalmente secos sugere uma a provável influência de 

outras características biológicas, como a dinâmica fenológica, fisiológica e 

morfoanatômica que favoreçam a resistência da planta à seca. 

A relação entre fenologia e características da madeira também é um bom exemplo na 

predição de estratégias de desempenho hidráulico da planta (GLEASON et al., 2016). A 

exemplo disso, espécies decíduas BDM que perdem suas folhas durante a seca, o qual 

diminui a perda de água por transpiração e favorece a manutenção de um elevado 

potencial hídrico do xilema (SOUZA et al., 2020). Entretanto, espécies decíduas ADM 



 

 

podem apresentar um P50 (perda de 50% da condutividade hidráulica) negativo 

semelhante à espécies sempre-verdes, indicando que apesar das duas espécies de BDM e 

ADM serem decíduas, comportamento aos eventos sazonais de seca é diferente (SOUZA 

et al., 2020).  

 As características e estratégias de plantas lenhosas do semiárido na manutenção do 

potencial hídrico, também é influenciada pela cinética da regulação estomática, a qual 

pode ser variável dentro de um espectro de densidades da madeira (HOFFMANN et al., 

2011). Espécies BDM, tem uma condutância estomática menos sensível as variações de 

potencial hídrico e mantem seu potencial hídrico elevado, o que dá indicativo de serem 

mais isohídricas (FU et al., 2019). Ao contrário de espécies ADM que indicam ser mais 

anisohídricas (FU et al., 2019; HOFFMANN et al., 2011; MEINZER et al., 2016). Essa 

relação tem impacto direto no desempenho fisiológico da planta em condições de seca, 

pois a regulação da abertura estomática é um fator limitante na assimilação do carbono 

atmosférico, além ser um dos fatores essenciais na dinâmica do fluxo da água (REICH, 

2014).   

O entendimento das estratégias de resistência a seca de plantas lenhosas em relação 

a diferença de potencial hídrico entre predawn (ante do amanhecer) e Midday (a ao meio 

dia), implica no indicativo de diferentes estratégias no uso da água, assim como na sua 

segurança hidráulica, podendo também ser usado para predição de comportamento 

anisohídrico ou isohídrico (NOLAN et al., 2017). As espécies BDM, apresentam 

potencial hídrico relativamente elevado durante a estação seca, em comparação a espécies 

ADM, o que minimiza a tensão xilemática e consequentemente evita a embolia dos vasos 

(FU et al., 2019).  

Características morfoanatômicas do lenho e de folhas de espécies lenhosas do 

seimárido também  apresentam diferentes propriedades de resistência a seca (Somavilla 

et al., 2014; Fu et al., 2019). A anatomia dos vasos do xilema da madeira é um forte 

indicativo do seu desempenho hidráulico à seca, como visto em plantas BDM 

(BEECKMAN, 2016), que geralmente apresentam vasos largos com uma alta eficiência 

hidráulica, entretanto, com baixa segurança hidráulica, aumentando sua vulnerabilidade 

à seca (SCHUMANN; LEUSCHNER; SCHULDT, 2019). Além disso, a anatomia da 

madeira plantas de regiões áridas e semiáridas apresentam traços anatômicos 

xeromórficos como a esclerofilia de tecidos (DE MICCO; ARONNE, 2012). A 

esclerofilia reforça tecidos como, por exemplo, parede celular, epidermes e esclereides, 



 

 

aumentando a resistência ao colapso celular causado pela dissecação (DE MICCO et al., 

2016). As folhas de espécies ADM são, na maioria dos casos, mecanicamente mais 

resistentes, a qual é também um importante traço na predição de estratégias de resistência 

a seca, pois pode fornecer uma maior longevidade foliar e favorecer a manutenção do 

desempenho da planta sob estresse hídrico (Redha et al., 2011; Ramírez and Cavender, 

2017).   

Diante do exposto, com a estimativa de aumento na temperatura global e alterações 

nas dinâmicas sazonais das chuvas, acredita-se que o estudo de estratégias à seca, 

integrando aspectos anatômicos do xilema e densidade da madeira, juntamente à 

fisiologia e fenologia das plantas, permitirá entender de forma integrada as diferentes 

estratégias das plantas aos efeitos da seca (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016). 

Dessa forma, propõe-se como hipótese que as variações estratégicas de segurança 

hidráulica de grupos funcionais de espécies lenhosas da caatinga são resultadas das inter-

relações entre a densidade da madeira, as características anatômicas, fisiológicas e 

fenológicas. Com base nesses estudos espera-se que espécies BDM apresentem 

estratégias que as ajuda a evitar a seca, quanto que espécies ADM suportem melhor ao 

período seco. Este estudo analisou características fenológicas, estruturais e fisiológicas, 

incluindo a arquitetura anatômica dos vasos condutores de galhos e folhas, para 

compreender as estratégias de tolerância a seca de plantas lenhosas em ambiente 

semiárido.  

2. REVISÃO DE LITERATURA 

2.1. SEGURANÇA E EFICIÊNCIA HIDRÁULICA   

De acordo com a teoria da tensão-coesão, a transpiração é um dos mecanismos 

responsáveis por exercer a força de tensão que faz com que a água seja levada das raízes 

até as folhas. Para que isso aconteça, a planta precisa de um sistema de condutor de água 

resistente que suporte a tensão aplicada na coluna de água sem colapsar (SPERRY; 

MEINZER; MCCULLOH, 2008). Porém, o sistema hidráulico das plantas vasculares 

varia na forma, arranjos e número de suas células como, por exemplo, densidade de 

elementos traqueais, diâmetro dos vasos e largura de raios (PIVA; MACHADO; 

SCREMIN-DIAS, 2019; SCHUMANN; LEUSCHNER; SCHULDT, 2019).    



 

 

Essa amplitude na variação anatômica do lenho, pode influenciar na vulnerabilidade 

do sistema condutor da planta, pois de acordo com Carquist (1997), a vascularização das 

plantas está sujeita a tensões derivadas de pressões negativas. Assim a tolerância a essa 

tensão depende do quão vulnerável o sistema vascular se apresenta. A vulnerabilidade do 

xilema, dependente geometricamente diâmetro e número de vasos, entretanto a anatomia 

da membrana nas pontoações tem importante função de proteção aos efeitos da cavitação, 

evitando que a bolha de ar do vaso embolize o vaso vizinho (JANSEN; CHOAT; 

PLETSERS, 2009). Além disso, em ambientes secos, os elementos de vasos podem 

apresentar pontoações guarnecidas por granulações que auxiliam na regulação da pressão 

osmótica e difusão da água, tornando o elemento de vaso mais resistente a cavitação 

(LIMA; DE OLIVEIRA; RODRIGUES, 2009). Segundo Carlquist (1997) os vasos 

menores e numerosos e mais estreitos suportam maiores tensões, garantindo a segurança 

hidráulica do ducto, por outro lado, vasos maiores e mais largos são mais susceptíveis à 

cavitação. Segundo a lei de Hagen-Poiseuille (SPERRY; MEINZER; MCCULLOH, 

2008; GLEASON et al., 2016), a eficiência do transporte de água decai com a tolerância 

imposta pela diminuição do diâmetro do vaso condutor. 

 De acordo com Jacobsen et al. (2008) vasos com maiores diâmetros de lúmen 

permitem maiores vasões de água, consequentemente, a resistência ao deslocamento da 

água é menor, em contrapartida a vulnerabilidade do sistema aumenta deixando o sistema 

susceptível à cavitação. Com base nestas afirmações,  diversos trabalhos que buscaram 

entender os padrões de desempenho hidráulico de plantas em razão do estresse hídrico 

em todo o mundo (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016; HUNT; RUNNING; 

FEDERER, 1991; MENCUCCINI et al., 2019) e mostraram que as propriedades 

hidráulicas têm relação com a expectativa de sobrevivência de espécies lenhosas diante 

as mudanças climáticas (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016). Entretanto, essas 

relações são complexes e geralmente relacionadas a outros fatores biológicos, como 

pragas, herbívoros e patógenos e não apenas a fatores abióticos (BERTOLLI; SOUZA; 

SOUZA, 2015; CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016; POORTER et al., 2019). 

Em ambientes tropicais sazonalmente secos, pode-se encontrar grupos funcionais 

classificados pela densidade de madeira e deciduidade (OLIVEIRA et al., 2015). Entre 

os grupos de espécies no espectro da densidade da madeira, estratégias de tolerância a 

seca, tais como, resistência a falha hidráulica e armazenamento de água, sugere que 

propriedades da madeira têm influência na sobrevivência da planta, uma vez que o arranjo 

celular influencia no gerenciamento da água na planta, atuando no armazenamento de 



 

 

água ou na manutenção do fluxo hídrico (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016; 

GLEASON et al., 2016; GREENWOOD et al., 2017). Características fenológicas e da 

madeira podem atuar em conjunto e gerar diferentes respostas a falta de água e 

manutenção do status hídrico (DE SOUZA et al., 2015; OLIVEIRA et al., 2014; VIEIRA; 

LISI, 2019). 

Características bio-hidráulicas de plantas vasculares, influenciam na resistência ao 

movimento da água na planta (Brodribb 2009). Esse movimento, depende da forma do 

vaso condutor que pode variar em diâmetro e altura (Hölttä 2009). Entretanto,  a 

transpiração, mediada pela regulação da abertura estomática, é outro fator importante na 

dinâmica do fluxo da água  em resposta às condições hídricas (SOUZA et al., 2020). O  

comportamento isohídrico, é frequentemente associado a plantas sensíveis a seca, as quais 

fecham seus estômatos para manter o potencial hídrico relativamente constante ao longo 

do dia (Zhang et al. 2020). Por outro lado, plantas anisohídricas mantêm os estômatos 

abertos por mais tempo, diminuindo seu potencial hídrico ao meio dia, em condições de 

seca, porém mantém uma alta taxa de assimilação de carbono. 

A demanda conflitante entre segurança e eficiência hidráulica geralmente está 

associando a área de condução do xilema ativo e propriedades hidráulicas dos vasos 

condutores, tal como a capacitância do tecido condutor (Sperry, 2008). Posteriormente a 

isso, a condutividade hidráulica de plantas lenhosas de regiões de mangue, onde a 

sedimentação e compactação do solo dificulta a absorção de água pelas raízes o que leva 

ao aumento da tensão nos vasos, verificaram que o menor diâmetro dos vasos, assim como 

seu maior índice de agrupamento no xilema favorecem a segurança hidráulica (OKELLO 

et al., 2017). Consequentemente, esta condição de tolerância ao aumento da tensão no 

xilema sem perda de condutividade hidráulica, age como um fator de influência em 

parâmetros fisiológicos (LONGUI et al., 2018; SPERRY; MEINZER; MCCULLOH, 

2008).  

Ao avaliar a influência da arquitetura hidráulica em ramos de espécies lenhosas, 

Meinzer (2008), constatou que o declínio da capacitância (medida que determina a 

capacidade de energia elásticas do tecido vegetal) ocorre em função do aumento da 

densidade da madeira. Segundo Meinzer (2008) e Sperry (2008), a capacitância tem efeito 

direto na resistência hidráulica em plantas, além de sua capacidade de armazenamento de 

água, pois plantas com alta densidade de madeira, apesar de terem resistência a cavitação, 

tem baixa capacitância e menor capacidade de armazenamento de água, enquanto em 



 

 

plantas de baixa densidade de madeira ocorre o inverso, apresentando uma maior 

capacitância e armazenamento de água. A arquitetura hidráulica interfere em diversos 

aspectos da planta, como a condutividade, armazenamento de água e capacitância, 

podendo a capacitância e desempenho hidráulico variar entre grupos de plantas, como 

Angiospermas e Gimnospermas, em função da arquitetura hidráulica  de cada grupo 

(TYREE; EWERS, 1991).  

Além dos aspectos mecânicos e hidráulicos do caule, a densidade da madeira 

também exerce influência no desempenho hidráulico e fisiológico da folha, pois ela está 

diretamente relacionada as trocas gasosas e consequentemente a fotossíntese (MEINZER 

et al., 2008). A condutividade específica foliar é um sistema que integra todo o caminho 

da água em um sistema solo, planta e atmosfera, o qual pode ser influenciado pela 

propriedade hidráulica da madeira (KÜPPERS, 1984).A eficiência da condutividade dos 

feixes vasculares da folha reflete como o sistema hidráulico da planta sustenta a 

capacidade de transporte de água diante da resistência mecânica dos vasos condutores, 

tanto em longas ou curtas distâncias (MEINZER et. al., 2008). Neste sentido, o 

investimento foliar em favor da condutância e resistência mecânica dos feixes vasculares 

são parâmetros que indicam a tolerância da planta a ambientes estressantes (DIETRICH 

et al., 2018). Além disso, características bio-hidráulicas da folha como a morfologia do 

xilema, assim como a frequência de vasos por área, tem relação direta com a eficiência 

do fluxo de água e manutenção dos processos fisiológicos, os quais são essenciais na 

manutenção dos processos de fotossínteses e do status hídrico da folha (MEINZER et al., 

2008). 

Sabe-se que a menor condutância exige uma menor força de tensão na coluna de 

água e dessa forma resguarda a integridade do sistema condutor, entretanto, reduz a taxa 

fotossintética (GLEASON et al., 2016). Esse mecanismo ajuda a explicar o trade-off entre 

a segurança hidráulica e eficiência fotossintética, uma vez que esse processo está ligado 

a condutividade hidráulica e trocas gasosas (YANG et al., 2014). Por outro lado, a 

capacitância do sistema hidráulico foliar, determinada pela capacidade de energia elástica 

do vazo condutor, tanto nas folhas como no caule, distribui a energia de tensão aplicada 

nos vasos condutores, aliviando a tensão do conjunto de vasos (TYREE; EWERS, 1991). 

A condutividade hidráulica foliar, segundo Ramírez & Cavender (2017), é condicionada 

por características anatômicas, como por exemplo a estruturação do mesofilo. De acordo 

com Nadal et. al. (2018), além da arquitetura do conjunto celular do mesofilo, a espessura 



 

 

da parede tem forte influência na condutância estomática, conseguintemente também na 

captura do CO2 atmosférico para a fotossíntese.  

 Espécies com alta densidade de madeira conseguem manter a capacidade de 

condução de água em condições de estresse hídrico (BERTOLLI; SOUZA; SOUZA, 

2015; FU et al., 2019). Em razão disso, a condutividade hidráulica de plantas de alta 

densidade de madeira, sob estresse hídrico, geralmente apresentam maior resistência a 

cavitação, perdendo 50% da condutividade hidráulica (P50; MPa) em condições de pressão 

inferiores a -6 MPa, enquanto que em plantas de baixa densidade, os valores são mais 

elevados, sendo superiores a -4 MPa, configurando uma maior sensibilidade a restrição 

hídrica (MARKESTEIJN et al., 2011a)  

2.2. ANATOMIA DE PLANTAS LENHOSAS, ESTRATÉGIAS E 

CARACTERÍSTICAS HIDRÁULICAS  

 

Segundo Hacke & Sperry (2001), ao propor que a estrutura do ducto xilemático e a 

tolerância à cavitação são influenciados pela densidade de madeira, ressaltaram que essa 

relação entre a tolerância e cavitação também tem efeito na condutância estomática. Os 

arranjos anatômicos de espécies lenhosas são essenciais para a sobrevivência da planta, 

uma vez que do ponto de vista de eficiência hidráulica, traços anatômicos são 

frequentemente usados para determinar propriedades biofísicas que favoreça a eficiência 

do sistema de longa e curta distância (HACKE & SPERRY, 2001; SPEERY, 2008; 

DORIA, 2016). Em plantas de regiões semiáridas o arranjo anatômico é de grande ajuda 

para sua sobrevivência, pois há diversos relatos de estratégias em resposta à seca, como 

armazenamento de água, raízes profundas e sistema hidráulico resistente, sendo todos 

esses fatores associados as suas propriedades anatômicas (DÓRIA et al., 2016; 

GLEASON et al., 2016).   

Apesar de regiões semiáridas, como a caatinga, ter períodos longos de restrição 

hídrica, nela encontram-se espécies com sistemas hidráulicos resistentes e frágeis e a 

partir disso, questionamentos sobre esse contraste entre sistemas hidráulicos sugerem que 

o conjunto de estratégias fisiológicas junto a arranjos anatômicos explicariam esse 

cenário (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016; GLEASON et al., 2016; 

GREENWOOD et al., 2017; ROSSATTO; KOLB, 2010; SOMAVILLA; KOLB; 

ROSSATTO, 2014). Porém ainda pouco se tem documentado sobre anatomia de plantas 



 

 

da caatinga, entretanto esse tema tem ganhado mais evidência diante as mudanças 

climáticas (CROUS; MALAN; WINGFIELD, 2016). Diante disso, pesquisas sobre as 

funções hidráulicas dos tecidos vegetais podem ser caracterizadas como polifuncionais, 

pois além de atuar no transporte água, também atua na resistência mecânica da planta, 

como também tem influência nos processos fisiológicos (BEECKMAN, 2016). Além 

disso, características anatômicas da madeira são frequentemente utilizadas nos estudos 

bio-hidráulicos, a fim de determinar a capacitância, a condutividade e segurança do 

sistema vascular (SPERRY, 2008).  

Segundo Zanne et al. (2014), em regiões frias as plantas lenhosas apresentaram vasos 

condutores de menor diâmetro, quando comparado com o diâmetro de vasos de plantas 

de clima tropical, sendo que o menor diâmetro desses vasos minimizam os efeitos da 

embolia por conta do congelamento. De acordo com Sperry (2008), vasos de menor 

diâmetro, apresentam uma menor eficiência na condutividade da água, por outro lado, o 

aumento frequência dos vasos condutores eleva a tolerância à embolia e mantém o fluxo 

de água, distribuindo de forma mais homogenia a tensão da coluna de água. Essa 

configuração estratégica evolutiva de plantas de menor diâmetro em maior frequência, 

pode ser exemplificada pelos parâmetros de vulnerabilidade proposto por Carlquist 

(1977). Em plantas sob estresse hídrico, as curvas de vulnerabilidade baseada no P50, 

segundo Nardini (2017), mostram que a diminuição do potencial hídrico, tem efeitos na 

condutividade do xilema e consequentemente em parâmetros fisiológicos como, 

diminuição do desempenho fotossintético pela limitação de carbono atmosférico e 

produção de radicais livres derivadas de espécies reativas de oxigênio (ERO’s) 

Estudos que tratam das interações ecológicas e da inter-relação entre os diferentes 

mecanismos morfofisiológicos em plantas de regiões semiáridas são restritos 

(BEECKMAN, 2016) quando comparados a trabalhos em florestas tropicais úmidas 

(CARVALHO et al., 2015; ONODA et al., 2017). Pesquisas abordando a relação de 

traços funcionais de plantas de ambientes sazonais especulam que as estratégias de 

tolerância à seca correspondem a atuação conjunta de características anatômicas, 

fisiológicas e fenológicas, e que essa interação favorece a coexistência de espécies 

contrastantes no mesmo ambiente ( MARKESTEIJN et al., 2011a; CROUS; MALAN; 

DE SOUZA et al., 2015a; WINGFIELD, 2016; DÓRIA et al., 2016; GREENWOOD et 

al., 2017; POORTER et al., 2019; JANSSEN et al., 2020).  Entretanto, as estratégias que 

ajudam a evitar os efeitos da seca não se restringem apenas às características da madeira, 

mas também a traços anatômicos foliares como o aumento na proporção de parênquima 



 

 

paliçádico, espessura e composição da cutícula, tipos de tricomas e propriedades 

hidráulicas do xilema foliar (REICH, 2014). 

O escleromorfismo das folhas também pode ser considerado uma adaptação a seca, 

pois plantas que apresentam folhas com estruturas esclerificadas são mais resistentes, não 

sofrendo danos permanentes devido a desidratação, recuperando suas funções normais 

quando reidratadas (DE MICCO; ARONNE, 2012). Esse tipo foliar esclerificado 

geralmente é encontrado em ambientes áridos e semiáridos, os quais são associadas a 

espécies adaptadas a seca, podendo também apresentar fibras gelatinosas junto dessas 

estruturas (DE MICCO; ARONNE, 2012; PIVA et al., 2020). Segundo Piva et. al. (2019), 

as fibras gelatinosas são geralmente ricas em celulose e desprovidas de lignina, sendo 

constituídas de lamela média, parede celular primária e secundária com camadas 

lignificadas. Essas estruturas podem ser encontradas na região circundante ao floema da 

folha e tem a capacidade de acumular água, além de proporcionar uma maior resistência 

mecânica ao sistema condutor, além disso, fibras gelatinosas já foram evidencias em 

plantas da caatinga que apresentam características xeromórficas (FISHER; BLANCO, 

2014; PIVA et al., 2020; PIVA; MACHADO; SCREMIN-DIAS, 2019). Outro 

mecanismo de resistência das folhas é lignificação das paredes celulares, que tornam as 

folhas mais rígidas e mais longevas, além de suportarem melhor a recuperação da 

turgescência após o período de estresse hídrico, mantendo sua eficiência na captação do 

CO2 atmosférico e consequentemente a capacidade fotossintética (OGUCHI; 

HIKOSAKA; HIROSE, 2003). 

Além de atributos anatômicos e fisiológicos, a fenologia de espécies do semiárido 

também pode ajudar a compreender os processos de tolerância aos eventos de seca, pois 

nestas regiões pode-se encontrar espécies sempre verdes e semi-decíduas, mantendo parte 

de suas folhas durante o ano todo (CARVALHO; BARBOSA, 1989; MARKESTEIJN et 

al., 2011a; SOUZA et al., 2020). Além disso, plantas sempre verdes apresentam folhas 

com baixa condutância estomática e baixa taxa fotossintética, diminuindo a tensão na 

coluna de água e assim evitando a embolia (GLEASON et al., 2016). Por outro lado, em 

plantas decíduas, a perda de folha em períodos de escassez hídrica diminui os processos 

de transpiração evitando que a planta perda água para o ambiente (JOHNSON et al., 

2018).  



 

 

3. HIPÓTESE 

As variações estratégicas de segurança hidráulica de grupos funcionais de espécies 

lenhosas da caatinga são resultadas das inter-relações entre a densidade da madeira, 

as características anatômicas, fisiológicas e fenológicas.  

4. OBJETIVOS 

4.1. OBJETIVO GERAL 

Avaliar as estratégias de segurança hidráulica em função das características 

anatômicas, fisiológicas e fenológicas de espécies lenhosas da Caatinga representantes 

de grupos funcionais de alta e baixa densidade de madeira. 

4.2. OBJETIVO ESPECÍFICO 

 Avaliar o comportamento sazonal do status hídrico de plantas de alta e 

baixa densidade de madeira;  

 Analisar a relação da fenologia de plantas lenhosas com parâmetros 

fisiológicos e anatômicos; 

 Quantificar as características anatômicas da folha e do caule e 

correlacioná-las com os parâmetros fisiológicos de condutância e 

potencial hídrico de espécies de alta e baixa densidade de madeira; 

5. MATERIAL E MÉTODOS 

5.1. Área de estudo 

O trabalho de campo foi conduzido na Fazenda de Buenos Aires (07° 56’50”S e 38° 

23’29”W), município de Serra Talhada, PE (7º58’20” Sul; 38º17’32” Oeste) situada no 

sertão do Pajeú. De acordo com Köppen-Geiger, o clima local é do tipo BSwh’ (clima 

semiárido e quente com inverno seco) com precipitação pluvial média anual em torno 632 

mm, concentrando o período mais chuvoso nos meses de janeiro a abril (HOLANDA, 

2017). Os dados meteorológicos foram obtidos de uma estação micrometeorológica 

instalada na área de estudo (Figura 1).  



 

 

 

Figura 1 (a) Acumulado de chuvas e Evapotranspiração potencial de abril 2019 a março 

de 2020, (b) Balanço hídrico entre os meses de abril 2019 a março de 2020. Variação do 

armazenamento de água (0,45 cm de profundidade) (ΔW), Evapotranspiração (ET), fluxo 

de água do solo (Q). Dados coletados da torre micrometeorológica instalada na área de 

estudo. Precipitação acumulada de 519 mm entre os meses de abril 2019 a março de 2020. 

 

Figura 2 Croqui da disposição de espécies de baixa densidade de madeira (LMD) e alta 

densidade de madeira (HDM) na área de estudo. A linha vermelha delimita a área 

avaliada.   

5.2. Material de estudo 

Foram selecionadas quatro espécies, sendo duas de alta densidade de madeira (ADM) 

(Cenostigma pyramidale (Tul.) Gagnon & G.P. Lewis, Bauhinia cheilantha (Bong.) 

Steud., ambas Fabaceae) e duas de baixa densidade de madeira BDM (Commiphora 

leptophloeos (Mart.) J.B. Gillett – Burseraceae, Amburana cearensis (Arr. Cam.) A.C. 

Smith - Fabaceae) (LIMA; RODAL, 2010). De cada espécie foram escolhidos cinco 

indivíduos adultos, sem a presença de lesões ou atividades patogênicas, totalizando vinte 

plantas, configurando em um fatorial 2x2x5. Os indivíduos das espécies escolhidas 

encontram-se dentro de uma área de aproximadamente 1.000 m² (Figura 2). 



 

 

5.3. Fenologia  

Foi realizado o acompanhamento mensal da fenologia das plantas durante doze meses, 

a partir de uma escala semiquantitativa com valores percentuais (0 à 100%) para avaliar 

a intensidade do evento fenológico de acordo com o método de intensidade de Fournier 

(FOURNIER, 1974). As fenofases determinadas foram o brotamento de folhas, queda 

foliar, floração e frutificação, além do percentual de folhas da copa (LIMA; RODAL, 

2010). 

5.4. Traços fisiológicos 

5.4.1. Condutância estomática 

Foram feitas medidas mensais de condutância estomática com um porômetro portátil 

(SC-1 Leaf Porometer). As leituras foram realizadas nos horários de baixo déficit de 

pressão de vapor (DPV), às 9 horas, e as três horas da tarde, quando o DPV é elevado 

(SILVA et al., 2003). 

5.4.2. Potencial hídrico  

 As medidas mensais de potenciais hídricos do xilema foram realizadas em uma 

câmara de Scholander (Modelo M 1505D) nos períodos de predawn e midday, utilizando 

segmentos de ramos com cerca de 10 cm. Devido aos baixos valores de potencial hídrico 

durante a estação seca e da capacidade de pressão na bomba de Scholander, quando o 

potencial hídrico alcançou -6 MPa, a medida foi paralisada, subestimando o real valor 

(RITCHIE; HINCKLEY, 1975). 

5.4.3. Teor de clorofila 

 Em razão dos efeitos da seca na degradação de clorofilas, foi medido o teor de 

clorofila mensalmente. O teor de clorofila foi estimado mensalmente através do 

clorofilômetro ClorofiLOG, modelo CFL 1030 (OSCAR; ROSSIELLO; RIBEIRO, 

2012). A efeito de comparação, também foi feito a determinação do teor de clorofila em 

laboratório, no qual foi utilizado 0,2g de massa fresca de folhas de cada espécie, 

solubilizadas em acetona a 80% em tubos de ensaio contendo 5ml da solução. Os tubos 

contendo a solução foram armazenados por 72 horas em ambiente refrigerando, sendo o 

volume de 80% completado sempre que necessário, caso haja evaporação. As medidas de 

clorofilas foram realizadas em espectrofotômetro (Biochrom Libra S60) em 

comprimentos de onda 470, 645, 652 e 663 nm, os teores de clorofila foram determinados 

em mg g-1 (WELLBURN, 1994). 



 

 

5.5. Área foliar específica e densidade da madeira 

5.5.1. Área foliar específica 

Para determinação da área foliar específica (AFE) (AFE= peso seco (g)/área 

foliar(mm2)) foi coletada uma folha de cada indivíduo, contendo o pecíolo, e armazenada 

em sacos plásticos vedados, evitando a perda de turgescência e levadas ao laboratório, 

onde foram hidratas (CORNELISSEN et al., 2003). Em seguida, as folhas foram 

digitalizadas em scanner de mesa para determinação da área foliar, usado o software 

Lafore (CORNELISSEN et al., 2003). Posteriormente as folhas foram secas a 45ºC por 

72 horas em estufa e pesadas em balança analítica para determinar a massa seca ( 

CORNELISSEN et al., 2003; ALVES DE AZEREDO et al., 2018). 

5.5.2. Densidade da madeira 

Na avaliação da densidade da madeira, utilizou-se frações curtas do galho de 

aproximadamente 2 cm de comprimento e aproximadamente 0,5 cm de diâmetro. O 

volume foi obtido por gravimetria imergindo amostras saturadas por 48 horas em água 

destilada em uma proveta graduada, determinando o volume (PÉREZ; 

HARGUINDEGUY;; DÍAZ S, 2016). Para determinação do peso seco, as amostras foram 

secas em estufa (103ºC) por 72 horas e pesadas em balança analítica. A densidade da 

madeira (DM) foi determinada pela razão entre peso seco e o volume da amostra (PÉREZ; 

HARGUINDEGUY;; DÍAZ S, 2016). 

5.6. Anatomia de folha e madeira e densidade estomática 

5.6.1. Coleta e emblocamento 

Para as análises anatômicas foram coletadas folhas completamente expandidas do 

terceiro nó, livres de patógenos sem danos aparentes, sendo uma folha de cada indivíduo 

por espécie. Foram obtidas amostras da região mediana do limbo contendo a nervura 

central. Também foram coletadas amostras de galhos lenhosos com casca com 2 cm de 

comprimento e a aproximadamente 1cm de diâmetro, livre de lesões e patógenos 

aparentes. As amostras de folhas e ramos coletadas foram fixadas em FAA 50%, no 

momento da coleta, ficando na solução fixadora por 3 e 5 dias respectivamente 

(JOHANSEN, 1940). As amostras fixadas foram desidratadas em série etílica crescente  

(60%, 70%, 85% e 95%), seguido pelo processo de pré-infiltração e infiltração e 

polimerização da historesina, segundo as orientações do kit Historesina - 

hidroxietilmetacrilato, Leica, Heidelberg (MEIRA; MARTINS, 2003). 



 

 

5.6.2. Produção de lâminas para microscopia  

Utilizando um micrótomo semiautomático (CUT-5062) foram feitas secções 

transversais de 5 µm de espessura em amostras foliares e secções transversais e 

longitudinais radiais em amostras de galho. Foram produzidas lâminas permanentes 

montadas com Entellan® (HASKINS, 1982; JOHANSEN, 1940), sendo utilizado o 

corante metacromático Azul de toluidina para visualização de estruturas celulósicas 

(azul), mucilagens e pectinas (roxo) e ligninas e compostos fenólicos não estruturais 

(verde) (MEIRA; MARTINS, 2003). Por conta do metacromatismo do azul de toluidina, 

também foram produzidas lâminas coradas com floroglucina ácida, para observação 

específica de estruturas lignificadas (JOHANSEN, 1940). Para a observação da cutícula 

foi feita a coloração com Sudan IV(JOHANSEN, 1940). 

5.6.3. Impressão epidérmica e densidade estomática 

Para a densidade estomática foi realizado a impressão em éster de cianoacrilato (cola 

instantânea) das faces abaxiais e adaxiais, o qual se pressiona-se a face das folhas contra 

lâmina de microscopia com cola instantânea por aproximadamente 10 segundos, 

imprimindo as características epidérmicas na folha na lâmina (SEGATTO et al., 2004). 

A densidade estomática (SD) foi obtida pela razão entre número de estômatos por unidade 

de área (SD= nº de estômatos / área (mm²)). 

5.7. Produção e análise de imagens 

As análises laboratoriais foram feitas no Laboratório de microscopia do Programa 

De Pós-Graduação em Produção Vegetal (PGPV) da Universidade Federal Rural de 

Pernambuco – Unidade Acadêmica de Serra Talhada. Foi utilizado um microscópio 

óptico (LX 500) acoplado a uma câmera digital, no qual foram registradas as imagens 

digitais (2592x1944px - 96dpi – 24bits). Todas as imagens foram analisadas no software 

Image-pro Plus 4.5.0.29 (DANUSER, 1999).  

5.8. Vulnerabilidade e condutividade hidráulica 

O índice de vulnerabilidade foliar e do ramo (V) (1), tal como a condutividade 

hidráulica potencial (Kp)(2) do ramo, (CARLQUIST, 1977; LONGUI et al., 2018) foram 

obtidos, a partir do diâmetro médio do lúmen dos vasos (D), assim como a densidade de 

vasos por unidade de área (mm-²) (Dv). De acordo com o índice de vulnerabilidade, 

resultados com valor próximo ou superior a 1 é considerado uma espécie vulnerável a 



 

 

seca, valores mais próximos de zero indicam plantas mais resistentes aos efeitos da seca 

(CARLQUIST, 1977). 

𝑉 =
𝐷 

𝐷𝑣
                                                                                                                                           (1) 

𝐾𝑝 = (
𝜋𝜌𝑤

128𝜂
) × 𝑉𝐷 × 𝐷ℎ

4                                                                                                          (2) 

Kp  = Condutividade hidráulica potencial (kg m-1 MPa-1 s-1); 𝜌𝑤= densidade da água a 

20ºC (998,2 kg m-3); 𝜂 = índice de viscosidade da água (1,002x10-6 MPa s-1 , a 20ºC); VD 

= densidade de vasos (células de vasos / m-2) e 𝐷ℎ  (3) = diâmetro hidráulico do vaso (m) 

𝐷ℎ = [(
1

𝑛
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𝑛

𝑖=𝑛

]

1
4

                                                                                                                     (3) 

𝑛 = número de vasos; 𝑑 = diâmetro médio dos vasos 

6. ANÁLISE DE DADOS 

O delineamento inteiramente casualizado (DIC) foi adotado para análise estatística, 

pois assumiu-se que as espécies selecionadas estão sob as mesmas condições ambientais 

e não foi aplicado nenhum tratamento externo. As correlações entre fenofases e variáveis 

climáticas de (chuvas, evapotranspiração, fotoperíodo e variação no armazenamento de 

água) foram executados por meio da correlação de Spearman, sendo utilizado o teste de 

Kolmogorov-Smirnov na confirmação dos desvios dos dados fenológicos para o uso da 

correlação não-paramétrica de Spearman (ROCHA et al., 2015). Os dados anatômicos e 

fisiológicos foram submetidos ao teste de normalidade e análise de variância (ANAVA), 

utilizando o teste Tukey com p < 0,05, para o teste de significância estatística. Os dados 

foram considerados homogêneos e normais. Para investigar a relação entre a 

condutividade hidráulica e densidade de madeira e densidade estomática, foi usado um 

modelo simples de regressão linear. Os dados foram analisados no software R, na 

plataforma do RStudio v 1.1.46 – 2009-2018. Para analisar as inter-relações entre a 

distribuição de grupos funcionais de plantas de alta e baixa densidade foi feita uma análise 

de componentes principais (PCA) das variáveis anatômicas e hidráulicas (FERREIRA; 

CAVALCANTI; NOGUEIRA, 2014). Os gráficos foram produzidos utilizando o 

SigmaPlot versão 14 e plataforma do RStudio v 1.1.46 – 2009-2018. 

7. RESULTADOS 



 

 

7.1. Fenologia, relações climáticas e fisiológicas 

As espécies BDM e ADM apresentaram diferentes comportamentos fenológicos, 

em função das variáveis climáticas. As duas espécies BDM atingiram 100% de queda 

foliar, ficando totalmente sem folhas entre os meses de agosto a novembro de 2019, 

enquanto que em plantas ADM a máxima queda foliar ocorreu entre os meses setembro 

a novembro de 2019 (Figura 3). A queda foliar máxima das espécies BDM ocorreu antes 

do período mais seco do ano (setembro, outubro e novembro) (Figura 1 e 3). A floração 

das espécies BDM apresentou correlação negativa com a precipitação, umidade relativa 

e evapotranspiração, produzindo flores ainda no período seco, já as espécies ADM 

somente floraram com o início das chuvas (Figura 3; Tabela 1).  

 

Figura 3 – Fenologia de espécies quatro lenhosas da Caatinga, semiárido do Brasil, 

durante o período de abril de 2019 a março de 2020, com base no método de intensidade 

de Fournier (1974), em uma área de vegetação de Caatinga, na Fazenda de Buenos Aires, 

município de Serra Talhada, PE.  

 

 

 



 

 

 

 

Tabela 1 Correlação de Spearman entre fenofases e variáveis meteorológicas, durante 

abril 2019 a março 2020. Os valores em negrito representam valores significativos 

(P<0,05). Δ= Variação de armazenamento de água no solo. Ausência de fenofase (-). 

Valores positivos próximos a 1 expressam uma correlação positiva, enquanto valores 

negativos próximos a -1 expressam uma correlação negativa. 

Espécies   Brotamento Queda Foliar Copa Floração Frutificação 

Amburana cearensis Precipitação -0,17 -0,88 0,92 - - 

U. Relativa -0,31 -0,76 0,81 - - 

Fotoperíodo 0,23 -0,09 0,2 - - 

 Evapotranspiração -0,25 -0,78 0,83 - - 

 Δ armz. de água -0,14 -0,64 0,56 - - 

Commiphora leptophloeos Precipitação 0,55 -0,84 0,81 -0,67 0,83 

U. Relativa 0,36 -0,72 0,69 -0,83 0,69 

Fotoperíodo -0,12 -0,15 0,2 0,76 0,25 

 Evapotranspiração 0,45 -0,74 0,71 -0,79 0,68 

 Δ armz. de água 0,2 -0,71 0,75 0,16 0,78 

Bauhinia cheilantha Precipitação 0,72 -0,88 0,8 0,63 - 

U. Relativa 0,66 -0,8 0,73 0,59 - 

Fotoperíodo 0,05 -0,07 0,17 0,28 - 

 Evapotranspiração 0,67 -0,8 0,73 0,58 - 

 Δ armz. de água 0,22 -0,57 0,59 0,47 - 

Cenostigma pyramidale Precipitação 0,17 -0,83 0,95 0,3 0,65 

U. Relativa -0,15 -0,66 0,82 0,13 0,72 

Fotoperíodo 0,6 -0,12 -0,16 0,66 -0,11 

 Evapotranspiração -0,1 -0,69 0,85 0,13 0,72 

 Δ armz. de água 0,45 -0,53 0,43 0,79 0,25 

 

 Assim como na fenologia, as espécies BDM e ADM também divergiram na 

condutância estomática ao longo do ano. A condutância estomática das espécies BDM 

não apresentaram diferença estatística entre os horários do dia, no período de maior 

precipitação (fevereiro e março), enquanto que as ADM, nesta mesma época, diferiram 

(Figura 4). Durante o período seco (junho e julho), as espécies BDM mantiveram a 

condutância elevada, não diferindo entre os meses, com exceção de C. leptophloeos que 

apresentou diferença significativa na maioria dos meses (Figura 4). Em espécies ADM, a 

condutância estomática matutina foi 73,15% maior no período chuvoso em relação a 

estação seca, além de apresentarem diferença significativa de condutância entre os 

horários do dia, tanto no período de menor precipitação quanto no chuvoso (Figura 1 e 



 

 

4). Esse comportamento foi mais evidente no início do período de maior precipitação 

(janeiro, fevereiro e março), especialmente em B. cheilantha, que apresentou valores 

cerca de três vezes maiores de manhã do que a tarde (Figura 1 e 4). 

 

Figura 4 Condutância estomática mensal de espécies lenhosas da Caatinga, semiárido do 

Brasil, durante o período de abril de 2019 a março de 2020. (a) Amburana cearensis; (b) 

Commiphora leptophloeos; (c) Bauhinia cheilantha; (d) Cenostigma pyramidale. Letras 

minúsculas comparam os horários do dia; letras maiúsculas comparam entre meses. 

Letras diferentes indicam diferenças estatísticas. 

Com relação ao potencial hídrico, as espécies BDM apresentaram potencial 

hídrico relativamente alto durante todo o ano, não ultrapassando -2,7 Mpa (Figura 5). Por 

outro lado, as espécies ADM apresentaram valores relativamente menores de potencial 

hídrico ao longo do ano, podendo ultrapassar valores abaixo de -6 Mpa nos meses mais 

secos (setembro e outubro) (Figuras 1 e 5). Em comparação entre os períodos do dia 

(predawn e Midday), as espécies BDM diferiram estatisticamente, entretanto com uma 

variação menor, quando comparada com espécies ADM, as quais tiveram uma variação 

de maior amplitude (Figura 5).   



 

 

 

Figura 5 Potencial hídrico xilema de ramos, medido mensalmente durante o período de 

abril de 2019 a março de 2020. (a) Amburana cearensis; (b) Commiphora leptophloeos; 

(c) Bauhinia cheilantha; (d) Cenostigma pyramidale. Ψxylem = potencial hídrico do xilema. 

Letras minúsculas comparam os horários do dia; letras maiúsculas comparam entre 

meses. Letras diferentes indicam diferenças estatísticas. 

Os teores de clorofila de espécies BDM mantiveram-se estáveis ao longo do ano, 

apresentando os menores teores no período de maior intensidade de produção de folhas e 

início das chuvas (Figura 1, 3 e 6). As espécies ADM manifestam níveis oscilantes 

durante o ano, com decline no início da estação seca e valores elevados no período 

chuvoso, especialmente em C. pyramidale (Figura 1 e 6). Os teores de clorofilas 

laboratoriais comparados aos obtidos pelo ClorofiLOG, apresentaram uma forte 

correlação (Figura 6 - e). 



 

 

 

Figura 6 Estimativa do teor de clorofila (índice de clorofila Falker - ICF) medidos 

mensalmente durante o período de abril de 2019 a março de 2020. (a) Amburana 

cearensis; (b) Commiphora leptophloeos; (c) Bauhinia cheilantha; (d) Cenostigma 

pyramidale. (e) Regressão linear entre ICF e clorofilas totais (mg g-¹ MF).  Letras 

diferentes indicam diferenças estatísticas. 

7.2. Propriedades hidráulicas e anatômicas 

A condutividade hidráulica (ramo) e densidade estomática apresentaram um 

comportamento antagônicos em espécies BDM e ADM (Figura 7 - a). Em espécies BDM 

apresentaram uma maior condutividade hidráulica e uma maior densidade estomática, por 

outro lado, espécies ADM apresentaram menor densidade estomática e uma menor 

condutividade hidráulica. Espécies BDM apresentaram potencial de condutividade 

hidráulica 66,78% maior em relação as ADM, além de uma proporção 24,81% maior de 

estômatos por mm² (Figura 7). A regressão linear mostrou uma forte relação entre a 

condutividade hidráulica (Kp) e densidade estomática (Figura 8 - a). A relação entre 

densidade da madeira e condutividade hidráulica de espécies BDM, apresentou uma 

relação negativa, pois a medida que os valores de densidade de madeira são menores, a 

condutividade hidráulica é maior (Figura 8 - b). A regressão linear mostrou uma relação 

inversa entre a densidade da madeira e condutividade hidráulica (Figura 8 -b).  



 

 

 

Figura 7  Densidade estomática (a), densidade de madeira (b) e condutividade hidráulica 

potencial (Kp) de espécies lenhosas da caatinga, semiárido do Brasil. Letras diferentes 

representam diferença estatística entre as espécies (P≤0,05).  

 

Figura 8 Análise de regressão entre densidade de madeira e densidade estomática de 

espécies lenhosas da caatinga em função da condutividade hidráulica potencial (Kp). 

Dados coletados em março 2019. 

As características anatômicas do ramo influenciaram nos índices de 

vulnerabilidade do xilema em espécies BDM e ADM. As espécies BDM apresentaram os 

maiores índices de vulnerabilidade, além de apresentar vasos mais largos, ao contrário 

das espécies ADM, que apresentaram vasos de menor lúmen e um menor índice de 

vulnerabilidade (Figura 9 - a). Os dados mostram que os ramos de espécies BDM são 

54,18% mais vulneráveis a falhas hidráulicas do que espécies ADM (Figura 9 - a).  

O índice de vulnerabilidade no xilema foliar foi diferente entre as espécies, porém 

não entre os grupos de alta e baixa densidade (Figura 9 - b). A. cearenses, C. leptophloeos 

e B. cheilantha apresentaram valores semelhantes e elevados, evidenciando pela maior 

vulnerabilidade no sistema hidráulico, enquanto que em folhas de C. pyramidale a 

vulnerabilidade foi 64,89% menor do que as outras espécies (Figura 9 - b). A 

vulnerabilidade do xilema foliar, neste caso, foi influenciada pela relação entre a 

densidade de vasos e o diâmetro do lúmen, pois em folhas de C. pyramidale a densidade 



 

 

de vasos xilemáticos é aproximadamente três vezes maior do que as outras espécies 

(Figura 9 - b).  

 

Figura 9 Índice de vulnerabilidade e características anatômicas de ramos (a) e folhas (b) 

de espécies lenhosas da Caatinga, semiárido do Brasil. Letras maiúsculas representam 

variação estatística entre as variáveis anatômicas e minúsculas entre as espécies (P≤0,05). 

Em relação a anatomia foliar, as espécies BDM também apresentaram uma maior 

quantidade de drusas (cristais de oxalato de cálcio) próximas a nervura central (Tabela 

2), além de apresentar uma dupla camada de parênquima paliçádico em A. cearenses. 

(Figura 10 – A e B). Em C. leptophloeos foi observado nitidamente células com indicativo 

de mucilagem na epiderme da face adaxial da folha, indicando uma possível maior 

capacidade hidrofílica foliar (Figura 10 - B). Foi observado uma lignificação pouco 

evidente no xilema das espécies BDM quando comparado com a lignificação da nervura 

central de espécies ADM (Figura 10 e 11 – A.1 e B1). Foi detectado cutícula apenas da 

face adaxial (Figura 10 - A.2 e B.2). Apenas em cortes transversais do ramo de C. 

leptophloeos foi observado a presença de tiloses, sendo mais encontradas na região mais 

interna do ramo (Figura 10 – b.3). 

 

  

 

 

 

 

 



 

 

 

Figura 10 Anatomia de folhas e ramos de espécies lenhosas da caatinga de baixa densidade de madeira (Amburana cearenses (A - A.1 – A.2 – A.3); 

Commiphora leptophloeos (B - B.1 – B.2 – B.3)). A e B = Corte transversal da nervura central corado em azul de toluidina. A.1 e B.1 Corte transversal 

da nervura central corado em floroglucina ácida. A.2 e B.2 Corte transversal do mesofilo corado em Sudan IV. A.3 e B.3 Corte transversal do ramo corado 

em azul de toluidina. xy=xilema; fl=floema; pp=parênquima paliçádico; sp=parênquima esponjoso; pr=raio parenquimático; fb= fibra; Cruz preta=tilose; 

lx=xilema lignificado. Seta preta = drusas; seta branca = cutícula. 

Em cortes anatômicos de espécies ADM, o número de drusas encontrados na nervura central foi menor (Tabela 2), além de apresentaram uma 

nervura central com xilema lignificado mais desenvolvido e também uma bainha esclerenquimática em ambas as espécies (Figura 11 – A.1 e B.1). Na 

bainha esclerenquimática também foi observado o indicativo de fibras gelatinosas no teste feito com azul de toluidina para ambas as espécies ADM 



 

 

(Figura 11 – A e B). A cutícula em B. cheilantha foi a menos evidente, quando comparadas com as outras espécies, sendo corada com mais intensidade 

envolta de tricomas (Figura 11 – A.2). No corte transversal do ramo de espécies ADM, também é possível a melhor visualização das fibras (Figura 11 – 

A.3 e B.3)  

 

Figura 11 Cortes anatômicos de folhas e ramos de espécies lenhosas da caatinga de alta densidade de madeira (Bauhinia cheilantha (A - A.1 – A.2 – 

A.3); Cenostigma pyramidale (B - B.1 – B.2 – B.3)), do semiárido do Brasil. A e B = Corte transversal da nervura central corado em azul de toluidina. 

A.1 e B.1 Corte transversal da nervura central corado em floroglucina ácida. A.2 e B.2 Corte transversal do mesofilo corado em Sudan IV. A.3 e B.3   



 

 

Corte transversal do ramo corado em azul de toluidina. xy=xilema; fl=floema; 

pp=parênquima paliçádico; sp=parênquima esponjoso; pr=ráio parenquimático; 

lx=xilema lignificado. Seta branca = cutícula; sb=bainha esclerenquimática; estrela 

preta=fibras gelatinosas. 

A maioria dos traços anatômicos de folhas e ramos apresentaram valores maiores 

nas espécies BDM, como folhas mais espessas quando comparadas as espécies ADM 

(Tabela 2). Foi observado que as espécies BDM apresentaram elementos de vasos 83,02% 

mais largos nos ramos do que espécies ADM, variando significativamente entre os grupos 

de plantas (Tabela 2). As espécies BDM apresentaram um maior investimento é área 

foliar específica (AFE), além de produzir folhas com parênquima paliçádico 34,27% mais 

espesso que em plantas ADM (Tabela 2).  

Tabela 2 Caracteres morfoanatômicos de folhas e ramos de espécies lenhosas de alta e 

baixa densidade de madeira, da caatinga, semiárido do Brasil. P. = parênquima; SLA = 

área foliar específica; Nº Drusas MD = Nº de Drusas na Nervura central; D. EVf = 

diâmetro do elemento vaso foliar; D. EVCc= diâmetro do elemento de vaso do caule. 

Letras diferentes dentro de cada linha indicam uma diferença significativa entre as 

espécies (P≤0,05). 

Traços 

Alta densidade Baixa densidade 

B. cheilantha C. pyramidale A. cearenses C. leptophloeos 

Mesofilo (µm) 98,106 b 119,906 b 160,034 a 164,342 a 

Face adaxial (µm) 14,956 b 17,205 b 18,324 b 39,172 a 

Face abaxial (µm) 10,917 b 11,908 b 15,23 b 20,3 a 

P. paliçádico (µm) 57,230 b 57,930 b 86,734 a 88,480 a 

P. esponjoso (µm) 41,109 b 63,684 a 70,206 a 81,286 a 

SLA (cm² / g) 102,194 b 89,392 b 135,620 a 140,586 a 

Nº Drusas MD 3,4 c 7,6 c 51,2 a  29,4 b 

D. EVf 19,744 a 14,876 b 16,374 ab 13,96 b 

D. EVc 28,758 b 37,828 b 62,426 a 59,444 a 

 



 

 

A análise de componentes principais mostrou que as espécies BDM apresentaram 

atributos foliares antagônicos em relação às espécies de ADM (Figura 12). Os eixos da 

PCA explicaram 72,5% da variância dos dados analisados. O primeiro eixo representou 

51,2 % da variância, no qual os índices de vulnerabilidade, diâmetro médio do vaso, 

densidade estomática e condutividade hidráulica estão relacionados ao grupo de espécies 

BDM (Figura 12). No segundo eixo as variáveis explicaram 20,4% da variância. Esses 

resultados indicam que variáveis espessura da parede do elemento de vaso foliar e 

densidade de vasos do ramo estão fortemente relacionados a plantas ADM (Figura 12). 

 

Figura 12 Análise de componentes principais separadas em grupos de espécies de alta e 

baixa densidade de madeira. Kp= condutividade hidráulica potencial; VDg = densidade 

de vasos no ramo; Xyw.g.= Espessura da parede do elemento de vaso; 

Xyl.g.=Comprimento do elemento de vasos no ramo; Lum.g.= diâmetro médio do lúmen 

do xilema do ramo; Wyw.f.=Espessura da parede do elemento de vaso foliar; ADA = 

Espessura da face adaxial; ABA = Espessura da face abaxial; PP = Parênquima 

paliçádico; SP = Parênquima esponjoso; MS = mesofilo; Dsto = Densidade estomática; 

WD = Densidade da madeira; Vul.g. = Índice de vulnerabilidade do ramo; Vul.f. = Índice 

de vulnerabilidade foliar; SLA = Ára foliar específica. 

8. DISCUSSÃO  

Os resultados demostraram que espécies BDM e ADM apresentaram diferentes 

estratégias de resistência e prevenção à seca, sendo essas estratégicas o resultado de inter-

relações entre a densidade de madeira e a fenologia, anatomia, fisiologia. A queda foliar 

das espécies BDM, antes do período seco, favoreceu a um potencial hídrico constante e 



 

 

elevado durante todo o ano, entretanto, essa condição também pode estar relacionada a 

alta capacidade de armazenamento de água de espécies BDM (OLIVEIRA et al., 2015). 

Além disso, em compensação de sua menor longevidade foliar, as espécies BDM 

possuem uma arquitetura hidráulica mais eficiente no transporte de água, assim como, 

uma maior densidade estomática, o que dá condição para uma maior condutância 

estomática e consequentemente uma maximização da síntese fotoassimilados antes da 

época seca (SANTIAGO et al., 2004).  

A menor condutividade hidráulica potencial das espécies ADM, assim como sua 

densidade estomática, sugere uma menor condutância estomática e menor taxa 

fotossintética (ZHANG et al., 2020). Entretanto, a maior longevidade das folhas de 

espécies ADM pode proporcionar um maior tempo durante o ano para realização trocas 

gasosas, compensando sua baixa aptidão transpiratória (FU et al., 2012). Além disso, as 

espécies ADM foram menos sensíveis as variações de potencial hídrico entre períodos do 

o dia, ao longo do ano, sendo esse comportamento geralmente associado a plantas 

anisohídricas (FU et al., 2019). Dessa maneira, a partir do indicativo da predominância 

de comportamento anisohídrico junto a arquitetura hidráulica de espécies ADM, a chance 

de cavitação dos vasos condutores é menor, pois em função da menor vulnerabilidade 

hidráulica do sistema condutor e controle estomático, as espécies ADM podem resistir 

menor aos efeitos da seca (LONGUI et al., 2018; MEINZER et al., 2009).  

Em espécies BDM, geralmente, as taxa fotossintéticas são mais elevadas, como 

estratégia para otimizar o curto tempo de vida foliar destas plantas (FU et al., 2012). 

Entretanto, os efeitos deletérios da seca podem acarretar em decréscimo das taxas 

fotossintéticas em situações de restrição hídrica, como na produção de espécies reativas 

de oxigênio (EROs) e degradação de clorofilas (KUMAR et al., 2014; MOLES et al., 

2018). Dessa forma, a manutenção do potencial hídrico elevado minimiza os efeitos da 

seca e evita a degradação das clorofilas, as quais são essenciais na produção de 

fotoassimilados antes da seca. Além disso, estas plantas apresentam folhas 

potencialmente mais hidrofílicas por conta da presença de mucilagem próximo a face 

adaxial, diminuindo os efeitos da seca nas folhas (OGUCHI; HIKOSAKA; HIROSE, 

2003; SOMAVILLA; KOLB; ROSSATTO, 2014). Adicionalmente, as  espécies BDM 

apresentaram maior quantidade de drusas na nervura central, indicando maior quantidade 

de íons de cálcio disponível para reabsorção, o qual influencia diretamente processos de 

abertura estomática, podendo influenciar na dinâmicas das trocas gasosas (GABERŠČIK 

et al., 2020). Por outro lado, folhas de espécies ADM ficaram expostas as condições de 



 

 

seca por mais tempo, o que ficou evidente pela degradação das clorofilas a medida que 

as chuvas estavam mais escassas, o qual pode ter impacto direto no desempenho 

fotossintético da planta (KUMAR et al., 2014).  

As propriedades anatômicas e hidráulicas de espécies BDM favoreceram o 

armazenamento de água e a manutenção potencial do hídrico elevados. Entretanto, o  

presença de vasos largos e paredes delgadas favorecem a condutividade hidráulica em 

detrimento da sua segurança, tornando as espécies BDM mais susceptíveis a cavitação 

(JANSSEN et al., 2020). Além disso, a presença de tiloses nos xilema dos ramos de C. 

leptophloeos contribui na obstrução o vaso, o que dificulta a passagem de água, levando 

a embolia do vaso, esses efeitos podem estar relacionados ao colapso da parede da célula 

condutora causado pela cavitação (COSMO; KUNIYOSHI; BOTOSSO, 2010; PÉREZ-

DE-LIS et al., 2018).    

 O vasos mais estreitos de espécies ADM tem relação com o fluxo da água dentro da 

planta, promovendo uma maior resistência a passagem de água, assim como evidenciado 

pela sua menor condutividade hidráulica potencial, porém com maior segurança mecânica 

(HÖLTTÄ et al., 2009; SAVI et al., 2017). Essa maior segurança hidráulica favorece 

absorção de água em condições de estresse hídrico pois, o potencial hídrico negativo das 

espécies ADM pode maximizar a exploração da água do solo com menor probabilidade 

de cavitação (BORCHERT; POCKMAN, 2005). Entretanto, essa condição expõe as 

plantas a tensões mais elevadas no xilema e maior risco a falha hidráulica (ZHU et al., 

2016). Trabalhos mostram que espécies ADM resistem melhor a tensões elevadas no 

xilema sem danos aos vasos condutores, apresentando um valor de P50 (perda de 50% da 

condutividade hidráulica) mais negativo que em plantas BDM (FU et al., 2012; SAVI et 

al., 2019; SCHUMANN; LEUSCHNER; SCHULDT, 2019). Estudos sobre espécies 

ADM sugerem que a resistência a falhas do sistema hidráulico estão relacionados a 

manutenção dos processos fisiológicos da fotossíntese e no desempenho das plantas ao 

estresse hídrico (GREENWOOD et al., 2017). 

Por outro lado, a maior capacidade de armazenamento de água das espécies BDM dá 

o indicativo de uma maior capacitância celular, a qual ajuda manter seu  potencial hídrico 

elevado (HÖLTTÄ et al., 2009; LIMA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015; POORTER 

et al., 2019). Além disso, a água armazenada em virtude do potencial de capacitância das 

células de espécies BDM ajudaria a planta a diminuir a necessidade de fluxo de água 

(solo-planta-atmosfera), minimizando a tensão nos vasos do xilema (GLEASON et al., 



 

 

2016; JANSSEN et al., 2020). É possível que essa estratégia de prevenção a seca, como 

a armazenamento de água das espécies BDM, explique o uso dos recursos hídricos 

armazenados para produzir novas folhas e flores antes do fim da estação seca (LIMA et 

al., 2012).  

O evidente conjunto de células esclerenquimáticas presentes em folhas de espécies 

ADM, que circundam a área de feixes vasculares, podem conferir uma maior resistência 

mecânica a desidratação e maior segurança hidráulica. Esse mesmo arranjo celular é 

geralmente observado em plantas xerófitas resistentes a desidratação, atuando como uma 

forma de proteção dos feixes vasculares (RODRIGUEZ; MAITI, 2016). A presença 

dessas células esclerificadas representa um maior investimento na resistência foliar, 

podendo ser associado a maior longevidade foliar, assim como a uma menor área foliar 

específica (AFE) (PIVA et al., 2020). Isso sugere uma arquitetura hidráulica foliar 

potencialmente mais resistente, a qual favorece a manutenção de seus processos 

fisiológicos, apesar da restrição hídrica (LIMA et al., 2018). 

9. CONCLUSÕES 

     

Estes resultados indicam que as estratégias de segurança hidráulica variaram em 

relação a características fenológicas, fisiológicas e anatômicas para espécies de alta e 

baixa densidade de madeira, confirmando a hipótese de que a inter-relação de dessas 

características configuram diferentes estratégias de tolerância e que os mesmos divergem 

entre os grupos funcionais. A partir dessas análises, e tendo em vista o aumento da 

temperatura e períodos de estiagem mais prolongados, devido aos efeitos das mudanças 

climática, acredita-se que as plantas de alta densidade de madeira seriam mais tolerantes 

e resistiriam melhor ao estresse, quando comparada as de baixa densidade de madeira. 

Estas espécies, por sua vez, apresentaram características preventivas à seca, entretanto, 

em condições de secas extremas poderiam danificar seu sistema hidráulico, pois seu 

sistema condutor não suportaria uma elevada tensão sem cavitar seus vasos, e poderia 

causar a morte das plantas. Esta situação pode ainda ser mais grave a nível de comunidade 

e ecossistema, tendo em vista que muitas espécies de baixa densidade de madeira 

florescem durante a estação seca (LIMA et al., 2012).    
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